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j\° 16. H. Steiner und E. Stoll, Zürich. — Die Krallen 
und Hornpapillen des Pyrenäenmolches, Euproctus 
asper (Duges). Ein Beitrag zur Frage des Homologie¬ 
begriffes (Beziehungen zwischen Anlagepotenzen und 
Enddifferenzierungen). (Mit 5 Figuren im Text.) 

(Aus dem zoologisch vergleichend-anatomischen Institut der Universität 
Zürich. Durchgeführt mit Unterstützung der Karl Hescheler-Stiftung.) 

Obwohl für die Amphibien allgemein als charakteristisches 
Merkmal die nackte, weiche Haut ohne Schuppenbildungen ange¬ 
sehen wird, finden sich bei ihnen doch häufig hornige Hautdifferen¬ 
zierungen in mannigfaltiger Ausbildung vor. Insbesondere sind, 
seitdem Cuvier 1829 mit Bezug auf die fingerhutartigen Horn¬ 
scheiden des afrikanischen Krallenfrosches die Gattungsbezeichnung 
Dactylethra schuf, bei verschiedenen Amphibien krallenähnliche 
Bildungen beschrieben worden, z. B. bei Onychodactylus , Necturus , 
Siren , Scaphiopus u. v. a. m. (cf. Noble, 1931, p. 138). Die Beobach¬ 
tung, dass bei der Larve von Euproctus asper in ähnlicher Weise 
wie beim japanischen Krallenmolch hornige Fingerspitzenscheiden 
zur Ausbildung gelangen, ferner, dass ganz allgemein beim Pyre¬ 
näenmolch hornige Hautdifferenzierungen Vorkommen, gab, insbe¬ 
sondere im Hinblick auf die Frage der Homologiebeziehungen dieser 
verschiedenartigen Horngebilde, den Anlass zu der vorliegenden 
Mitteilung. 

Krallenbildung bei Euproctus asper : In seiner vorzüg¬ 
lichen Arbeit über den Pyrenäenmolch hat Despax, 1923, zum 
ersten Male die krallenähnliche Verhornung der Finger- und 
Zehenspitzen der Larven genau beschrieben, nachdem früher schon 
Bedriaga, 1895, angegeben hatte, dass die Euproctusl arven dunkel¬ 
braun verfärbte Zehenspitzen besässen. Diese Feststellung machte 
Despax an lebenden, im Freien gefangenen und im Aquarium bis 
zur Metamorphose aufgezogenen Larven. 

Mitte Oktober 1950 erhielten wir einige lebende Exemplare des 
Pyrenäenmolches, welche anlässlich der Sammelreise von E. Hadorn 
von F. Ernst auf der Nordseite des Somport-Passes, unmittelbar unter- 
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halb der Passhöhe (ca. 1600 m. ii.AI.) in einem kalten kleinen Gebirgs¬ 
bache mit starkem Gefälle in den klaren Überlaufbecken gefangen wurden 
(cf. E. 11 adorn, II. Burla, II. Gloor und F. Ernst: Beitrag zur Kennt¬ 
nis der Drosophila-Fauna von Südwest-Europa. Zeitsehr. ind. Abst. 
Vererb!. Bd. 84, 1952. — Sammelplatz No. 7). Am 11. 12. September 
1950 befanden sich Hunderte von Exemplaren an jenem Fundorte, 
der noch weiter im Westen liegt, als die von Despax angegebene west¬ 
lichste Verbreitungsgrenze von E. asper. Der Fundort gehört jedoch 



Habitusbild einer 6 ]/ 2 Monate alten lebenden Larve von Euproctus asper . 

Vergr. 1,8 X . 


zum gleichen Einzugsgebiet des Oloron, wie die von Despax angege¬ 
benen Fundstellen. Bei einer neuen Kontrolle des Fundortes am 4. Okto¬ 
ber 1950 konnte kein einziges Exemplar mehr festgestellt werden, eine 
Beobachtung, welche auch Despax an anderen Orten machte und als 
Beweis des Überwinterns des Pyrenäenmolches auf dem Lande anführt. 
Für die Überlassung des seltenen Materials sprechen wir an dieser Stelle 
Herrn Prof. E. Hadorn und Dr. F. Ernst den herzlichsten Dank aus. 
Die photographischen Bildvorlagen verdanken wir Herrn Präparator 
J. Aichinger, Zoolog. Museum der Universität Zürich. 

Die lebenden Exemplare wurden in einem zweckmässig eingerichteten 
Aquarium mit frischem, fliessendem Wasser (max. 12°) und Steinunter¬ 
lage untergebracht. Im Januar 1951, dann im März, Mai und mehrmals 
im Sommer wurden Paarungen in der für E. asper so charakteristischen 
Umschlingung beobachtet. Im Juli zufällige Entdeckung einiger auf 
der Unterseite eines flachen Steines einzeln angeklebter Eier (3 Stück), 
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aus welchen am 11. August eine Larve schlüpfte. An ihr fielen frühzeitig 
die zugespitzten, dunkel pigmentierten Finger- und Zehenenden auf, 
welche deutlich an Krallen erinnerten. Leider ging diese Larve im Alter 
von 4 Monaten verloren, dadurch, dass sie durch das enge Abflussrohr 
entwischte. Vom Februar 1952 an erneute Kopulationen und vom 28. Juni 
an wiederum vereinzelte Eier auf der Unterseite der Steine (total 
9 Stück). Auch diesmal schlüpfte nur eine einzige Larve (7. August), 
an welcher die gleichen Krallenbildungen festgestellt wurden. 

Die vorstehend erwähnten zwei Larven des Pyrenäenmolches stellen 
unseres Wissens die erste im Aquarium gelungene Züchtung des Pyrenäen¬ 
molches dar. 



Fig. 2. 

Vorderfuss derselben Larve mit dunkel pigmentierten Krallen. 

Vergr. 9 x. 

Da an den von Despax abgebildeten Larven (cf. Fig. 43, 44 
und 46 in seiner Publikation) die Krallen kaum erkannt werden 
können, erfolgt hier die Veröffentlichung des Habitusbildes einer 
6% monatigen lebenden Larve (Fig. 1) und der stark vergrösserten 
Photographien ihres Vorder- und Hinterfusses (Fig. 2 und 3). 

Bei der Beschreibung der adulten Pyrenäenmolche gibt Bou- 
lenger schon 1882 für die Finger und Zehen an: sometimes the 

tips furnished with a black, corneous, nail-like sheath...“, während 
weder Wolterstorff, 1902, noch Schreiber, 1912, diese typische 
Verhornung der Zehenenden erwähnen. Despax dagegen macht 
über die Veränderungen an den Fingerspitzen während der Meta- 
morphose der Larve folgende Angaben (p. 183): les doigts 

deviennent plus obtus, leur griffette cornee perd sa pointe et se 
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transforme en un simplo capuchon brunätre coilfant rcxtreniite das 
doigts". Angel, 1946, endlich bezieht sich Ihm der Artbeschreibung 
des Pyrenäenmolches wörtlich auf Bollen geh. 

Nach eigenen Beobachtungen an 27 Exemplaren vom Somport- 
Pass besitzen die adulten Tiere, sowohl Männchen wie Weibchen, 
diese kuppenartige Verhornung an den Finger- und Zehenspitzen 
(cf. Fig. 4). Die dunkel pigmentierte Kuppe wird mitgehäutet, 
so dass die Fingerspitzen unmittelbar nach der Häutung weisslich 
erscheinen und die Krallenbildung leicht übersehen werden kann. 



Fig. 3. 

Hinterfuss derselben Larve mit gleichen Krallen wie am Vorderfuss. 

Yergr. 9 x. 

Hornpapillen der Epidermis: Von allen Autoren 
werden bei Euproctus asper die hornigen Hautpapillen, welche 
oft kegel-, sogar dornartig ausgezogen sein können, erwähnt (cf. 
Fig. 5). Sie scheinen ein Charakteristikum der Formengruppe 
Euproctus zu sein, da sie, wenn auch weniger stark entwickelt, auch 
bei E. Rusconii und montanus Vorkommen. Genau die gleichen 
Hautwarzen finden sich bei Xeurergus crocatus Cope (Wolter- 
storff, 1926), ferner bei Tylototriton und anderen Gebirgsformen. 
Despax hat bei Euproctus asper eine genaue Untersuchung der 
Haut und der Hornpapillen durchgeführt. Was hier hervorgehoben 
werden soll, ist die allgemeine Verbreitung dieser Papillen über die 
ganze Körperoberfläche, wenn sie auch an der Körperunterseite die 
schwächste Ausbildung aufweisen. Am stärksten sind die Papillen 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 
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am Hinterkopf, den Körperflanken und an der Schwanzwurzel ent¬ 
wickelt. Sie fallen auf als konische Erhebungen der Epidermis, 


Fig. 4. 

Linke^ Hinterfuss eines erwachsenen Pyrenäenmolches mit verhornten Zehen¬ 
kuppen, von der Unterseite gesehen. Vergr. 7 x. 

deren Spitzen stark verhornt und dunkel pigmentiert sind. Wie 
die Krallen erscheinen sie unmittelbar nach der Häutung weisslich, 
da die dunkle Hornkappe im Zusammenhang mit der Körperhaut 
abgestreift wird. Ihr histologischer Aufbau kennzeichnet sie als 
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rein epidermale Bildungen, die eine deutliche Neigung nach hinten 
auf weisen und damit an die erste Differenzierung einer Ilorn- 
schuppe erinnern. Regelmässig liegen unter ihnen Schleim- und 
Körnerdrüsen, deren Ausführungsgänge die Papille meist an der 
Vorderseite durchbohren (cf. Fig. 26 bei Despax). 



Fig. 5. 

Verhornte Hautpapillen der Körperoberseite eines erwachsenen 
Pyrenäenmolches. Vergr. 4 x. 


Welches ist nun die funktionelle und morphologische Bedeutung 
dieser Hornhautdifferenzierungen ? Aus der fluviatilen und monti- 
kolen Lebensweise der krallentragenden Urodelen kann gefolgert 
werden, dass es sich bei ihren Krallen um Bildungen handelt, 
welche das Anklammern und Klettern im steinigen Bette der 
rasch fliessenden Bergbäche ermöglichen sollen. Bei Euproctus asper 
wies Despax ferner in Verbindung mit einem negativen Phototro¬ 
pismus eine stark ausgeprägte Thigmotaxis nach, welche die Tiere 
veranlasst, einen engen Kontakt ihres Körpers mit festen Gegen¬ 
ständen zu suchen und sich ständig unter Steinen und in Fels¬ 
spalten aufzuhalten. Es liegt nahe, die Entwicklung der Haut¬ 
papillen in Verbindung mit dieser Thigmotaxis zu bringen. 
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Bei anderen Amphibienformen ist die biologische Bedeutung der 
hornigen Hautdifferenzierungen sehr mannigfaltig. Bei Xenopus 
z. B. dienen die Zehenkrallen zum Zerreissen der mit dem Maule 
festgehaltenen Beute, bei Scaphiopus und anderen Anuren die 
Fersenhöcker zum Graben und bei Urodelen und Anuren die 
Brunstschwielen zur Sicherung des Amplexus. Es ist leicht ein¬ 
zusehen, dass alle diese mannigfachen Hornbildungen der Amphi¬ 
bienhaut, unter welchen als differenzierteste noch die Hornzähne 
und der Schnabel der Kaulquappen und die Hornkiefer beim Arm¬ 
molch erwähnt seien (cf. Angel, 1947, p. 111-113), als Anpassungen 
an eine ganz bestimmte Funktion und Lebensweise entwickelt 
worden sind. Als erste Erscheinung kann die verstärkte Verhornung 
der Haut an den Stellen (Fingerspitzen, Kieferränder, Berührungs¬ 
stellen bei der Umschlingung) festgestellt werden, welche einem 
vergrösserten Druck (beim Klettern, bei der Nahrungsaufnahme, 
beim Amplexus) ausgesetzt sind. Primär ist hierbei die generelle 
Potenz der Wirbeltierepidermis zur Hornbildung vorauszusetzen, 
die sekundär unter der Selektionswirkung der erwähnten Milieu¬ 
bedingungen zur Differenzierung der verschiedenartigen Horn¬ 
gebilde führte. 

Hier nun stellt sich vom vergleichend-anatomischen Stand¬ 
punkt aus das reizvolle Problem einer Neuüberprüfung des Homo¬ 
logiebegriffes. Nach der klassischen Auffassung der Homologie 
(Owen), für welche als Kriterium die gleiche Lagebeziehung von 
Organen zum typischen Ganzen (Bauplan) gilt, kann kein Zweifel 
darüber bestehen, dass die Krallen von Euproctus z. B. jenen bei 
Onychodactylus oder Siren homolog zu setzen sind. Sie sind aber 
in diesem Sinne auch homolog den Krallen von Xenopus , ja sogar 
allgemein den Krallen von Sauropsiden und Mammaliern. Hier 
schon wird es aber evident, dass homolog im rein morphologischen 
Sinne nur die Grundlage, das Stratum corneum der Epidermis, sein 
kann; denn offensichtlich erfolgte die Krallenbildung bei Amphibien 
und den anderen Tetrapoden unabhängig voneinander, also kon¬ 
vergent. Dies ist sogar auch für Euproctus und Onychodactylus 
wahrscheinlich, da sie ja zwei verschiedenen Familien der Urodelen 
angehören. Noch deutlicher werden diese gegensätzlichen Beziehun¬ 
gen bei der Beurteilung der Hornkiefer der Kaulquappen und des 
Armmolches, die ihrer gleichen Lage nach als homologe morpho¬ 
logische Bildungen zu bezeichnen wären, nach ihrer Entwicklungs- 
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weise jedoch ganz sicher konvergente und voneinander unabhängige 
Anpassungen darstellen. Damit ist aber deutlich gesagt, dass zur 
Erfassung der tatsächlichen Beziehungen unbedingt das Moment 
der Evolution der Organe zu berücksichtigen ist. 

Es kann hier nicht des Näheren auf die verschiedenen, sich z. T. 
ganz widersprechenden Ansichten über den Homologiebegriff ein¬ 
getreten werden (cf. Baltzer, 0. Hertwig, Kälin, Naef, Peter, 
Spemann u. a. m.). Es soll hier lediglich darauf hingewiesen werden, 
dass ohne eine phyletische Interpretation der Homologiebegriff 
im Organismischen seine reale Bedeutung A r ollständig verliert. 
Mit der rein formal-morphologischen Definierung der Homologie 
gelangen wir wohl zur Aufstellung ideeller typischer Baupläne, 
über deren tatsächliches Zustandekommen jedoch nichts ausgesagt 
werden kann. Dagegen kann die kausale Analyse der ontogene- 
tischen Bildungsvorgänge zu einer vertieften Klärung der Homolo¬ 
giebeziehungen führen (cf. Baltzer), vorausgesetzt, dass nicht 
durch unnatürliche Versuchsanordnungen ganz anormale und in der 
Natur nicht A r orkommende Entwicklungsabläufe provoziert werden. 
Die Bedeutung der Umwegbildungen und der rudimentären Anlagen 
während der Ontogenese ist allerdings durch das entwicklungs¬ 
physiologische Experiment nicht festzustellen. So kann z. B. das 
Experiment nicht erklären, weshalb bei der entwicklungsphysiolo¬ 
gischen Differenzierung nicht immer der kürzeste Weg eingeschlagen 
wird. Auch ist kein Zweifel darüber möglich, dass das embryonal 
in Erscheinung tretende Rudiment dem vollentwickelten Organ 
einer verwandten Form homolog sein muss. Ein Organismus ist 
in allen seinen Eigenschaften nicht mehr nur als dreidimensionaler 
Raumkörper erfassbar, an welchem die Homologien in rein geome¬ 
trischen Lagebeziehungen festzustellen sind. Als vierdimensionaler 
Zeitkörper ist seine Adultgestalt vielmehr ein historisches Gebilde. 
Die zeitliche Abfolge der während der individuellen Entwicklung 
aufeinanderfolgenden Embryonalstadien bedingt seine fertige Ge¬ 
staltung allerdings nicht derart, dass eine Homologie allein nur auf 
die Entstehung aus den gleichen Primordien, Organisations- und 
Induktionssystemen bezogen werden könnte. Vielmehr ist die Zeit¬ 
folge und besondere Gestaltung der ontogenetischen Durchgangs¬ 
stadien a priori bestimmt durch den Genotypus, der in seiner 
rückläufigen Keimbahn die Ontogenesen der sämtlichen Vorfahren 
des Keims umfasst und während ungeheuren Zeiträumen die 




Schema der Homologie - und Analogieheziehungen erläutert am Beispiel der IIorndifjerenzierungen 
der Amphibien]}aut und der Fliigelbildungen der Telrapoden 
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Wandlungen erfuhr, welche sich stammesgesehirhllieh in seiner 
phyletischen Kntwicklungsreihe manifestieren. 

Dass ein Gebilde eines Organismus dem entsprechenden eines 
anderen homolog sei, setzt nicht in allen Fällen eine gleiche Lage¬ 
beziehung zum Ganzen voraus. Die räumlichen Beziehungen können 
sehr oft, z. B. beim Funktionswechsel, verändert werden und trotz¬ 
dem bleibt die Homologie bestehen, wenn eine gleiche Entwicklung, 
ontogenetisch und phylogenetisch, vorhanden ist. Es kann auch 
primär, namentlich in der Ontogenese, Gleichheit der Entwicklung 
(Homodvnamie nach Baltzer) bestehen und sekundär Divergenz 
eintreten, die unter Umständen die ursprüngliche Homologie voll¬ 
ständig verwischt. Dass jeder Organismus eine stammesgeschicht¬ 
liche Entwicklung durchlaufen hat, ist eine Erkenntnis, an deren 
Realität heute kein Biologe mehr zweifelt. Es ist deswegen nicht 
einzusehen, weshalb die zur Tatsache erhärtete Deszendenztheorie 
nicht als Kriterium zur Beurteilung von Homologien und Analogien 
herangezogen werden kann, und weshalb man sich der Erkenntnis 
verschliessen soll, dass wirkliche Homologie nur auf Grund einer 
gemeinschaftlichen Abstammung vorhanden sein kann. 

Im umstehenden Schema ist versucht worden am Beispiel der 
hornigen Differenzierungen der Amphibienhaut, welchem zum Ver¬ 
gleich das klassische Beispiel der Flügelbildungen gegenübergestellt 
wurde, die verschiedenen Homologie- und Analogiebeziehungen 
darzustellen, welche sich aus der Veränderung und Realisierung der 
Anlagepotenzen im Laufe der phyletischen und ontogenetischen 
Entwicklung ergeben können. 
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N° 17. Edw. Flückiger, 1 Basel. — Untersuchungen über die 
Temperaturregulation der Ratten bei Sauerstoff¬ 
mangel. (Mit 4 Abbildungen.) 

(Aus dem Physiologischen Institut der Universität Basel.) 

Im Jahre 1813 beschrieb Legallois, dass bei einem Luft¬ 
druck von 300 mm Hg die Körpertemperatur von Katzen, 
Kaninchen und Meerschweinchen um 2-7° C sinkt (4). Seither 
wurden diese Beobachtungen von verschiedenen Seiten be¬ 
stätigt (Literatur bei (1)) und auf andere Tierarten, inklusive Ratte, 
ausgedehnt. Alle diese Beobachter vermerkten aber mit einer Aus¬ 
nahme nur die Tatsache der Senkung; einzig Sund ström und 


1 Stipendiat der Stiftung für biologisch-medizinische Stipendien. 






